C© > 77

UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO

<" POSGRADO EN CIENCIAS
BIOLOGICAS

Centro de Investigaciones en Ecosistemas

Analisis morfologico de encinos hibridos de Quercus

affinis X Q. laurina en Tequila y Puerto Aire Veracruz,
México

TESIS

QUE PARA OBTENER EL GRADO ACADEMICO DE
MAESTRO EN CIENCIAS BIOLOGICAS
(BIOLOGIA AMBIENTAL)

PRESENTA

José Luis Ibarra Montoya

(CGENTIA S
oy (S
DIRECTOR DE T&fSTS/:__Dr.ALbeﬁb:\@gn Oyama Nakagawa

@

México, D. F. ¢ ©  Junio 2005

COORDINACICN

M AN 59D 49



e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



POSGRADO EN CIENCIAS BIOLOGICAS
COORDINACION

Awtorizo o la Direccion Ganeral de sibiictecas de la
UNAN & difundiv on formato slectrinico o impreso ef
contenido de wmi trabajo recepcional.
NOMBRE:Jost Luis larvg
Morijoyer
lCie-2C0E,

FECHA:
FIFTMA:

ing. Leopoldo Silva Gutiérmez
Director General de Administracion Escolar, UNAM
Presente

Por medio de la presente me permito informar a usted que en la reunion ordinania del Comité Académico del
Posgrado en Ciencias Bioldgicas, celebrada el dia 31 de enero del 2005, se acordd poner a su consideracion
el siguiente jurado para el examen de grado de Maestria en Ciencias Bioldgicas (Biologia Ambiental) del{a)
alumno(a) Ibarra Montoya José Luis con numero de cuenta 92577640 con la tesis titulada: “Analisis
morfolégico de encinos hibridos de Quercus affinis X Q. laurina en Tequila y Puerto Aire Ver. México”,
bajo la direccién del(a) Dr. Alberto Ken Oyama Nakagawa.

Presidente: Dra. Patricia Davila Aranda

Vocal: Dra. Ella Vazquez Dominguez
Secretario: Dr. Alberto Ken Oyama Nakagawa
Suplente: Dra. Susana Valencia Avalos
Suplente: Dr. Zenén Cano Santana

Sin otro particular, quedo de usted.

Atentamente
“POR M! RAZA HABLARA EL ESPIRITU"
Cd. Universita/:ia, A, 3 de mayo del 2005

ose Morrone Lupi
/.
ordinador del Programa

c.c.p. Expediente del interesado




RECONOCIMIENTOS

Esta tesis se llevo a cabo gracias a la beca recibida por el CONACYT durante

el periodo de 2001-2003.

Agradezco a los miembros del Comité Tutoral.
Dr. A. Ken Oyama Nakagawa
Dra. Ella Vazquez Dominguez

Dr. Zenén Cano Santana.



AGRADECIMIENTOS

Quiero agradecer de una manera especial al Dr. Ken Oyama, por su

confianza en mi. He aprendido mucho gracias a el.

Al Dr. Zenén Cano, que también tuvo fe en que este trabajo se llevaria a

buen término.

Gracias al gran Tofo, ahora Dr. Gonzalez, su apoyo y conocimiento

principalmente en el campo me ensenaron el mundo de los encinos.

También guiero dar gracias a Susana Valencia que estuvo ayudandome

en todo momento para la realizacién de esta tesis.

A mi familia....Los quiero mucho



VI

iNDICE

RESUMEN

INTRODUCCION

Zonas de hibridacién..

Origen de las zonas de hlbr daC|on .
Mantenimiento de las zonas de hlbrxdaaon

Estructura interna de una zona de hlbrldacxon..,

Hibridacion en el género Quercus. ..
El género Quercus en México..
Hibridacion en el género Quercus en MeX|co

Hipotesis para explicar la distribucién y comportamlento deI

complejo Q. affinis X Q. laurina

OBJBUVOS .- e

MATERIALES Y METODOS
Sistema de Estudio..

Seleccién de las zonas de.h'|.br|da0|on y procedlmlentos de

muestreo.. .
Andlisis Morfologlco

RESULTADOS
Mapa de localizacion de encinos hibridos de Tequila,
Veracruz..

Mapa de IocallzaC|on de encinos hlbrldOS de Puerto Anre '

Veracruz

DISCUSION
Estructura de las zonas de hibridacién locales de Tequila

y Puerto Aire, Veracruz........................ocooiiiiii

LITERATURA CITADA

.19

...20
.22

...46



ABSTRACT

Quercus affinis Scheid and Q. laurina Humb. & Bonpl., are two species of red oaks
(section Lobatae) that are distributed along the Sierra Madre Oriental and Sierra Madre
del Sur, respectively. In the area of distribution of these species there is a zone of
overlap, located in the oriental region of the Eje Neovolcanico Transversal and north of
Oaxaca. Inthe area of overlap, zones of contact exist where is frequent to find oaks
with characteristic morphological intermediate. The hypothesis exists that these bosses
morphological are the result of the secondary contact between these two species,
where there has been hybridization in several occasions and in different zones. In the
present | work thé structure is described morphological of two zones of local
hybridization situated in the Sierra of Zongolica, Veracruz. They were analyzed a total
of eleven charaqters morphological of 8 080 leaves in 404 individuals of oaks (152 in
Tequila and 252 for Puerto Aire). In each tree 20 leaves were measured. They were
utilized analysis multivariate to describe the bosses of variation morphological of the
oaks located in both zones; were used individuals morphologically representative of
each species to compare them with the trees of Tequila and Puerto Aire. The analyses
of principal components showed that the oaks of both zones are hybnds of the complex
one Q. laurina X Q. affinis, being found that the 19% of the individuals of Tequila and
the 28% of those of Puerto Aire they present an intermediate morphology, white in
remainder of the hybrids the morphology is similar to that of the ancestors, dominating
the morphology of type Q. laurina. The structure of both zones of hybridization
constitutes a complex network of hybrids in which individuals with intermediate

morphologies with regard to the ancestors coexist.



RESUMEN
Quercus affinis Scheid y Q. laurina Humb. & Bonpl., son dos especies de encinos rojos
(seccion Lobatae) que se distribuyen a lo largo de la Sierra Madre Oriental y Sierra Madre
del Sur, respectivamente. En el area de distribucion de estas especies hay una zona de
traslapamiento, ubicada en la regién oriental del Eje Neovolcanico Transversal y al norte
de Oaxaca. En el area de traslapamiento existen zonas de contacto en donde es frecuente
encontrar encinos con caracteristicas morfologicas intermedias. Existe la hipétesis de que
“estos patrones morfolégicos son el resultado del contacto secundario entre estas dos
especies, donde ha habido hibridacién en varias ocasiones y en distintas zonas. En el
presente trabajo se describe la estructura morfolégica de dos zonas de hibridacion locales
situadas en la Sierra de Zongolica, Veracruz. Se analizaron un total de 11 caracteres
morfologicos de 8,080 hojas én 404 individuos de encinos (152 en Tequila y 252 para
Puerto Aire). En cada arbol se midieron 20 hojas. Se utilizaron analisis multivariados para
describir los patrones de variacién morfolégica de los encinos ubicados en ambas zonas;
se usaron individuos morfolégicamente representativos de cada especie para compararlos
con los arboles de Tequila y de Puerto Aire. Los andlisis de componentes principales
mostraron que los encinos de ambas zonas son hibridos del complejo Q. laurina X Q.
affinis, encontrandose que el 19% de los individuos de Tequila y el 28% de los de Puerto
Aire presentan una morfologia intermedia, mientras que en el resto de los hibridos la
morfologia es similar a la de los progenitores, predominando la morfologia de tipo
Q. laurina. La estructura de ambas zonas de hibridacién constituye una red compleja de
hibridos en la que coexisten individuos con morfoIQgias intermedias con respecto a los

progenitores.



INTRODUCCION

La hibridacion y la formacién de zonas de hibridacion son fenomenos naturales que se
presentan con frecuencia en las plantas y en algunas especies de animales (Harrison
1993). Estos procesos pueden incrementar la diversidad biologica a través de la
divergencia evolutiva de nuevas formas {Fituyma 1998). De hecho, Arnold (1997) afirma
que la hibridacion natural es considerada un evento importante en la evolucion adaptativa
y diversificacién de muchos grupos de plantas.

Las zonas de hibridacién por su parte se caracterizan generalmente por ser
regiones de bandas estrechas, donde las poblaciones genéticamente diferenciadas se
encuentran, se mezclan y producen hibridos. Algunas de estas zonas pueden ser a veces
de un centenar de metros en su anchura, y sin embargo tener una longitud de varios
centenares de kildbmetros (Barton y Hewitt 1981, Hewitt 1988). Otras zonas de hibridacién
pueden tener anchuras de decenas o centenas de kilémetros (Endler 1977).

El interés en el andlisis de las zonas de hibridacién se debe a varios factores.
Primero, las zonas de hibridacion tienen un papel muy importante en el estudio de
caracteres y procesos geneéticos, que pueden estar involucrados en problemas de
divergencia evolutiva y finalmente en la especiacién de los organismos. La formacion de
tipos recombinantes dentro de las zonas de hibridacion permite el analisis detallado de las
bases genéticas de la diferenciacion. Este tipo de analisis puede arrojar resultados
interesantes sobre la manera en que se e"s’tablecen nuevos genes y genomas y asi
proponer mecanismos de especiacion. Asimismo, la presencia de las zonas de hibridacion
es de gran interés para los taxénomos, quienes generalmente basan sus estudios
sistematicos sobre ta morfologia externa. Hewiit (1988) menciona que las zonas de

hibridacion son también de interés en el estudio de procesos no directamente relacionados




con divergencia o especiacion, como por ejemplo la distribucion de alelos raros, el analisis
de asimetria morfolégica, el tamafo de las poblaciones, la medicién de las tasas de
dispersion utilizando desequilibrio genético, la expresién génica y la esterilidad o poca

fertilidad de los hibridos.

Zonas de hibridacion

Dar una definicién de zonas de hibridacion es un poco dificil y ha sido materia de una
amplia discusion. Algunas definiciones enfatizan en el origen propuesto para una zona de
hibridacién; por ejemplo: Bigelow (1965) la define cor.'no “zona estrecha que contiene solo
hibridos, que 'separa a las formas parentales”. De manera similar Short (1969) considera a
las zonas de hibridacion como “area ocupada por una poblacion hibrida, que conecta a
dos zoﬁas parentales”, y donde ademas los fenotipos parentales son poco frecuentes y
podrian ser originados por recombinaciones al azar.

Algunas veces se considera la estructura de una zona de hibridacién como parte de
la definicion. Tal es el caso de Endler (1977), quien define a una zona de hibridacién como
“una banda estrecha, dentro de la cual se encuentra gran variabilidad de la adaptacién, y
de la morfologia en la zona de maximo cambio genético, con relacion a aquellas regiones
menos cambiantes de una clina”. En la gran mayoria de las ocasiones se ha interpretado
una zona de hibridacion como un sindénimo de una clina, por lo que representaria un

gradiente o gradientes de un caracter fenotipo medible (Barton y Hewitt 1985).



Origen de las zonas de hibridacion

Para explicar el origen de las zonas de hibridacién se han propuesto dos escenarios
(Mayr 1963): uno sugiere las zonas de hibridacion primaria, la cuai tiene un origen in situ
en respuesta a los efectos de la variacién espacial y a los ambientes heterogéneos
(Harrison 1990, Durrett et al. 2000). Las zonas de hibridacién primarias, se crean cuando
se desarrollan diferencias de los caracteres dentro de poblaciones que se encuentran
distribuidas de manera continua. Este patrén de distribucién persiste a lo largo del proceso
de diferenciacién y ocurre aln ante la presencia de intensos niveles de flujo génico (Endler
1977). Un ejemplo tipico de una zona de hibridacion primaria, es el caéo de los pastos
Agrostis y Anthoxanthum, que-viven en suelos muy contaminados por metales pesados
(Antonovics y Bradshaw 1970).

| Una zona de hibridacién secundaria se forma cuando dos grupos de distribucién
previamente alopatrica y que, ya se han diferenciado, expanden su distribucién geografica
y entran en contacto secundario, hibridizandose. Un ejemplo de una zona de hibridacién
secundaria, es el caso del ratdbn comun Mus musculus y M. Domesticus (Hunt y Selander
1973).

Se considera generalmente que los contactos secundarios representan el origen de
la mayoria de las zonas de hibridacion. Se piensa que muchas de las zonas de hibridacion
de Europa son el resultado de cambios de distribucion, debidos a variaciones ambientales,
en especial desde la Ultima glaciacion (Hewitt 1988). Sin embargo, es imposible
determinar si una zona de hibridacion es de origen primario o secundario, estudiando
solamente los patrones de distribucion geografica, genética o ecologica, a menos que se

tenga informacion sobre el proceso histérico (Endler 1982).



Otra posibilidad que puede ayudar a explicar el origen de una zona de hibridacién
es el efecto de la perturbacion humana, que origina “habitats hibridos” (Anderson 1948)
creando situaciones ecologicas nuevas (Moore 1977). Esta posibilidad, puede explicar la
formacion de zonas de hibridacion recientes y pudiera convertirse en un factor muy
importante para el futuro, debido a la creciente perturbacion que el hombre provoca en el

ambiente (Kohlmann et al. 1988).

Mantenimiento de las zonas de hibridacién
Las zonas de hibridacion pueden ser clasificadas en fransitorias y estables. En el primer
caso, una zona de hibridacion se pudo haber formado posteriormente de que se diera el
contacto secundario; después de un cierto tiempo, una fusion a través de hibridacion
introgreéiva, eliminaria cualquier diferencia entre los tipos originales (Short 1969). Una
situacion un poco distinta es la representada por alelos ventajosos, éstos se extienden a
una velocidad constante, hasta cubrir la totalidad de la distribucion de la especie (Endler
1977). Otra posibilidad es que la seleccion actie en contra de los hibridos, reduciendo y, -
eventualmente eliminéndo‘el entrecruzamiento (Szymura y Barton 1986, Symura 1991).
Las zonas de hibridacién estables se pueden mantener por tres diferentes
mecanismos propuestos. El primero es la superioridad o vigor hibrido. Anderson (1948),
ha indicado que muchos casos de hibridacion en plantas se encuentran asociados a
perturbaciones del medio causadas por el hombre, creando nuevos ambientes que son
favorables para los hibridos. El propone que la recombinacion de los tipos parentales
preadapta a los hibridos a estos “habitats hibridos”. Moore (1977) presenta un caso de un
pez partenogenético Poecilopsis monacha-occidentalis, que se distribuye ampliamente por

el noroeste de México, este pez parece ser un hibrido de P. monacha y P. occidentalis. La



l6gica del planteamiento de la superioridad hibrida se basa en el hecho de que muchas
malezas son partenogenéticas y que los factores ecolégicos son los de mayor importancia
para determinar la adaptacién de estos hibridos (Moore 1977).

El segundo mecanismo que puede mantener a una zona de hibridacion es la
desventaja de los hibridos. En este caso se propone la existencia de un equilibrio dinamico
entre la seleccién, en contra de los hibridos y la inmigracion y el entrecruzamiento de las
formas parentales. Esta teoria fue propuesta por primera vez pdr Bazykin (1969), quien
demostr6 la estabilidad de este tipo de zonas utilizando un modelo de un locus con dos
alelos, en donde la migracion ocurria entre areas con frecuencias génicas Iocélmente
diferenciadas y la seleccion actuando en contra de los heterocigotos. La parte teérica de
este modelo ha sido ampliamente estudiada por Barton (1983). Algunos ejemplos en
donde se ha aplicado este modelo incluye el caso de las ranas Litoria ewingiy L.
paraewingi (Littlejohn 1976); Rana (Sage y Selander 1979) y Pseudophryne (Woodruff
1981); en los sapos Bombina bombinay B. Variegata (Szymura y Barton 1986, Szymura
1991).

El tercer factor puede explicarse por la existencia de diferentes procedimientos
selectivos que favorezcan o aumenten la adaptacion de ciertos grupos en areas
determinadas, formando razas locaimente adaptadas, con complejos génicos
caracteristicos y que formaran zonas de hibridacion restringidas a las areas de contacto,
sin difundirse al resto de la poblacion (Modre 1977). Un ejemplo de esta situacion se
encuentra representado por la clina del melanismo industrial en la palomilla Biston
betularia (Bishop 1972) y por varias especies de pastos de los géneros Agrostis y

Anthoxanthum (Antonovics y Bradshaw 1970).



Estructura interna de una zona de hibridacion

La estructura interna de una zona de hibridacion puede ser muy compleja, pues
frecuentemente refleja una distribucion desigual de ambientes y recursos (Harrison 1993).
Generalmente las zonas de hibridacion describen una transicién de los caracteres o
frecuencias diferenciales de un caracter los cuales pueden ayudar a reconocer a los
hibridos. En estos casos, cada clina es interpretada como el resultado de un contacto
secundario entre formas previamente alopatricas (Barton y Hewitt 1985).

Por otro lado, Howard (1982, 1986) y Harrison (1986, 1990) sugieren que las zonas
de hibridacion también pueden representar un mos.aico de frecuencias de genotipos, de
modo que la estructura genética va a estar dada por la adaptacion de los distintos
parentales y de los hibridos a diferentes ambientes. Por lo tanto una zona de hibridacion
del tipb mosaico puede tener parches de poblaciones de especies puras y de hibridos, o
bien, poblaciones mixtas constituidas por hibridos con morfologias intermedias y de los
parentales (Howard et al., 1997). Los patrones de variacién generados por este tipo de
distribucién discontinua pueden ser considerados como una evidencia de la importancia de
la heterogeneidad émbiental que en determinado momento puede establecer la posicion y
mantenimiento de la zona (Barton y Hewitt 1989).

Un ejemplo de una zona de hibridacién de tipo mosaico es el reportado por
Shoemaker (1996) en la hormiga de fuego Solenopsis invictay S. richten. Otro estudio en
donde se reporta una distribucion del tipo mosaico para una zona de hibridacién es el
referente a los grillos Gryllus firmus y G. Pennsylvanicus (Harrison y Rand 1989).

Los dos tipos principales de estructuras de una zona de hibridacidn son; la que esta
dada por la variacién clinal y la del tipo mosaico (Fig. 1). Ambos incorporan el efecto de la

seleccion a las interacciones genotipo-ambiente (Moore 1977, Howard 1982, 1986,



Harrison 1986). Estas interacciones determinan la estabilidad de una zona de hibridacion,

lo cual se refleja en el éxito que presentan los genotipos hibridos.

D Ambiente 1
| E Ambiente 2

Figura 1. Dos modelos de la estructura de una zona de hibridacion. (A) Un modelo de variacion clinal;
(B) Modelo de distribucion en mosaico (tomado de Harrison 1990).

Se observa a la izquierda (A) de la figura 1, una zona de hibridacién estrecha en donde
existe una concordancia de caracteres en dos zonas (B-M y D-O). En la grafica inferior se
representan las clinas paralelas que se derivan de ambas zonas. En la figura de la
derecha (B) se muestra un modelo del tipo mosaico, con una distribucién desigual de
diferentes genotipos debido a la asociacion genotipo-ambiente. Se puede ver la
heterogeneidad ambiental sefaladas con los dos ambientes. En |a parte inferior se
representan las graficas (I, 1l) de las dos zonas, en donde se observan las fluctuaciones en

la variacion genética asociada con los dos ambientes.



Las zonas de hibridacién han generado varias teorias sobre especiacion y otros procesos
evolutivos. Por otro lado, son laboratorios insustituibles para el estudio de otro tipo de
procesos como el aumento de las tasas de mutacion, la coadaptacion del genoma, entre
otros. A pesar de que muchas de estas zonas han sido estudiadas en detalle, la gran
mayoria de los andlisis se han centrado en diferentes aspectos genéticos y muy pocos,
han investigado la relacién que guardan estas zonas con factores ecologicos. Este seria
un aspecto interesante de estudiar en México, donde existen muchas zonas de contacto

de diferentes organismos relacionadas con ecotonos.

Hibridacion en el género Quercus

El género Quercus es un grupo que presenta una alta frecuencia de hibridacién entre
especies (Van Valen 1976). Diferentes autores han discutido el papel de Ia hibridacion
como uno de los procesos importantes dentro de la evolucién de los encinos (Van Valen
1976, Whittemore y Schaal 1991, Nason et al. 1992). Se han descrito en numerosos
trabajos los patrones de variacién morfolégica que demuestran la hibridacion entre
especies de encinos (Stebbins et al. 1947, Dodd et al. 1993, Jensen et al. 1993, Bacilieri et
al. 1996a, Bacon y Spellenberg 1996, Gonzalez-Rodriguez ef al. 2004, Tovar-Sanchez y
Oyama 2004).

Existen, ademas, estudios detallados que muestran los patrones y la frecuencia de
los intercambios genéticos nucleares y citoplasmaticos entre especies, sobre todo en los
encinos blancos de Europa y el Norte de América (Dumolin-Lapégue et al. 1999, Dodd y
Kashani 2003). Los resultados de estos estudios describen la introgresion citoplasmatica
entre algunas especies de encinos que son simpatricas en varios sitios (Dumolin-Lapegue

et al. 1999). Por otro lado, también se ha documentado la estructura genética entre varias



especies de encinos, utilizando marcadores moleculares del nicleo e isoenzimas
(Hokanson et al. 1993, Bodenes et al. 1997, Howard et al. 1997, Coart et al. 2002,
Craft et al. 2002, Dodd y Kashani 2003).

A pesar de que hay la percepcion de que la hibridacion es un fenémeno bien
documentado entre los encinos, en realidad son muy pocos los trabajos en donde se
documenta la estructura de una zona de hibridacion. Howard et al. (1997) describen una
zona de hibridacién de tipo mosaico entre Quercus griseay Q. gambelli en Nuevo México.
También Tovar-Sanchez y Oyama (2004) consideran una zona de hibridacién del tipo
mosaico entre Q. crassifoliay Q. crassipes. Por otro lado, Gonzalez-Rodriguez et al.
(2004) describen el fenédmeno de hibridacion entre Q. affinis y Q. laurina en varios sitios
dentro de la zona de traslapamiento en toda el area de distribucion de estas dos especies
en México. Otro tipo -de estudios realizados en una zona de hibridacién lo presentan
Bacilieri et al. (1996b), quienes demuestran la polinizaciéon asimétrica en un sitio local
entre Q. petraeay Q. robur.

En la tabla 1 se presentan algunos de los trabajos de hibridacion y de las zonas de
hibridacién que se han descrito para los encinos. En la mayor parte de los trabajos se
reporta evidencia morfolégica y molecular de la hibridacion concerniente a algunos pares
de especies de encinos. Sin embargo, solo en pocos estudios se presenta la evidencia
morfolégica que argumenta la hibridacion. También se puede apreciar que son pocos los
trabajos en donde se documenta la estructura de la zona de hibridacion, quizas esto se
deba a que la mayor parte de los estudios son enfocados a ia identificacién de los
procesos de hibridacion y especiacién. En los pocos trabajos en donde se describe la
estructura de la zona de hibridacion se analizan varios sitios dentro del area de

traslapamiento, casi siempre a través de transectos que cubren toda el area de



distribucién geografica de los hibridos. Sin embargo, es necesario incluir estudics locales y
detallados de cada poblacién de hibridos, usando analisis morfolégicos y moleculares para
obtener un mejor entendimiento de la estructura de las zonas de hibridacién. Es necesario
poder conocer los procesos morfoldgicos y evolutivos en el centro de una zona de

hibridacién, ya que parece ser que ahi es donde se lleva a cabo la dinamica evolutiva.

Tabla 1. Estudios de hibridacién en encinos (Quercus).

Especies Evidencia (a) Procesos Estructura de la zona de Referencias
hibridacién
Q. marnilandica/ilicifolia M Hibridacion ’ NO Stebbins et al. (1947)
Q. alba C,M,R ? NO Whittemore y Schaal (1991)
Q. macrocarpa C.R ? NO Whittemore y Schaal (1991)
Q. kelloggiitwislizenii N Introgresion, Hibridacion NO Nason et al. (1992)
Q. agrifoliatwislizenii BQ Hibridacién NO Dodd et al. {1993)
Q. rubra/ellipsoidalis M Hibridacion NO Jensen et al. (1993)
Q. petraea/robur E Flujo génico, NO Bacilieri ot al. (1996)
Introgresion
Q. conzalti/eduardii M Introgresion NO Bacon y Spellenberg (1996)
Q. grisea/gambelii M N Hibridacion Mosaico Howard et el. (1997)
Q. petraea/robur C. M Flujo génico, NO Dumoiin-Lapegue et al. (1999)
Q. pyrenaica/pubescens Introgresi6n
citoplasmatica.
Q. douglasiiffobata M, N Hibridacién NO Craft et al. (2002)
Q. affinisflaurina M N Hibridacion NO Gonzalez-Rodriguez et al. (2004)
Q. crassipes/crassifolia M. N, E Hibridacion Mosaico Tovar-Sanchez y Oyama (2004)
(a) BQ = Bioquimica; C = DNA de Cloroplasto; E = Ecologica; M = Morfologica; N = DNA Nuclear; R = DNA Ribosomal;

?7=No existe dato.

El género Quércus en México
México es considerado el centro de diversidad del género Quercus en el Hemisferio
Occidental. Nixon (1993a) estima que en México deben existir entre 135 y 150 especies de
encinos, con 86 de ellas endémicas. De éstas, 55 especies son encinos rojos, con 41 de
ellas endémicas. Diversos factores como la topografia, el clima y el tipo de habitat han
tenido una influencia importante en el proceso de radiacién y mantenimiento de la
diversidad de especies en esta region (Nixon 1993a).

Existen granos de polen fésil que muestran que el género Quercus existid desde el

Eoceno medio a tardio (Martinez-Hernandez 1980). En el Oligoceno se presenta la



primera radiacién adaptativa del género Quercus, aumentando de manera considerable su
diversidad y abundancia y es también en este periodo cuando se originan los subgéneros
actuales de Quercus (Daghlian y Crepet 1983). Se sugiere que las variables climaticas
{precipitacion, humedad, temperatura) que se desarrollaron después de la transicion
Eoceno-0Oligoceno en el Norte de América marcaron la evolucién y migracién del género
Quercus (Borgart y Pigg 1999). La historia de los encinos en México fue probablemente
caracterizada por periodos de cambio, expansiones y contracciones, provocadas por
pulsaciones climaticas, generando la posibilidad de un proceso de especiacion por
aislamiento reproductivo y posteriormente el incremento en su intervalo de distribucién,
seguido de un contacto secundario provocando el rompiendo de las barreras del

aislamiento entre los taxa (Bacon y Spellenberg 1996).

Hibridacién en el género Quercus en México
Se han identificado en México varios complejos de hibridos compuestos principalmente
por encinos rojos (Valencia 1994, Bacon y Spellenberg 1996, Howard et al. 1997,
Gonzalez-Rodriguez et al. 2004, Tovar-Sanchez y Oyama 2004). Uno de estos complejos
se compone de seis especies, Quercus crassifolia, Q. rubramenta, Q. crassipes,
Q. mexicana, Q. affinisy Q. laurina (Fig. 2). Se ha registrado que en los herbarios existe
un mayor numero de ejemplares con caracteristicas intermedias entre Q. affinis y
Q. launina que entre el resto de las especies del complejo, lo que puede indicar que existe
una alta actividad de intercambio genético entre éstas (Valencia 1994).

Quercus launna, ademas de mantener una hibridaciéon con Q. afinis, también es
probable que se hibridice con otras cuatro especies de encinos rojos (Fig. 2). Valencia

(1994) al hacer un estudio de la morfologia, la fenologia y un andlisis histologico-



anatoémico de Q. affinis y Q. laurina, revela que se trata de dos especies bien diferenciadas
en ciertas zonas de su area de distribucion, pero con una zona de alta hibridacién. Sus

resultados sugieren que son pocos los caracteres que diferencian a ambas especies a lo

largo de su distribucion geografica.

Cﬁ.

N

Figura 2. Hipotesis acerca de las interacciones genéticas de Q. /aurina con otros encinos (Valencia 1994).

Los individuos que presentan caracteristicas mezcladas (i.e. hibridos) se ubican en-
dos zonas principaimente: el este del eje Neovolcanico Transversal y el norte de Oaxaca
(Valencia 1994). La primera zona aparentemente tiene una mayor area ocupada por
individuos intermedios que la segunda (Gonzalez-Rodriguez et al., 2004). Los individuos
tipicos de Q. affinis se localizan en la Sierra Madre Oriental con un intervalo de altitud que
va de los 1600 a los 2800 m, mientras que los tipicos de Q. /aurina se localizan
preferentemente en la Sierra Madre del Sur y oeste del Eje Neovolcanico Transversal, con

un intervalo de altitud que va de los 2240m a los 3065m (Fig. 3).
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Figura 3. Mapa de distribucion de Q. affinis y Q. laurina. Los triangulos representan las zonas hibridas locales
analizadas; los circulos representan los sitios en donde se han encontrado poblaciones hibridas (Modificado de
Gonzalez-Rodriguez et al. 2004).

Hipétesis para explicar la distribucién y comportamiento del complejo

Q. affinis X Q. Jaurina

Los patrones geograficos de variacion morfolégica de Q. affinis y Q. laurina resultan de la
hipétesis de divergencia por aislamiento reproductivo (Q. affinis en la sierra Madre Oriental
y Q. laurina en la Sierra Madre del Sur). Partiendo de que los individuos de ambas
especies se desarrollan en sitios de clima mésico a templado frio y conociendo que el
género Quercus es de origen boreal. Valencia (1994) propuso que el grupo ancestral que
origin el complejo Q. affinis x Q. laurina, posiblemente llegd a México durante el Mioceno,

utilizando como corredor las elevaciones de la Sierra Madre Oriental. Con las condiciones




climaticas imperantes en el Mioceno, y la cordillera oriental como corredor, posiblemente
el grupo ancestral de Quercus affinis y Q. laurina se desplazé hacia el sur y pudo alcanzar
un intervalo de distribucion casi continuo hasta Chiapas y Guatemala (Fig. 4a).
Posteriormente para que el grupo ancestral alcanzara la Sierra Madre del Sur se debié dar
un periodo de incremento de temperatura y humedad ligeramente mayor al actual,
produciendo asi el desplazamiento del ancestro hacia el norte y occidente, utilizando en
este caso la Sierra Madre del Sur como corredor, en sentido inverso al que utilizé cuando
se desplazo por la Sierra Madre Oriental (Fig. 4b) (Valencia 1994). Esta propuesta es
apoyada por el nimero de especies de en;:inos que el estado de Guerrero comparte con
Chiapas que es mayor (14 de 30 especies) que el que comparte con los estados del
centro, este y noreste del pais (Valencia 1989).

Poco tiempo después se pudo haber presentado un evento vicariante que dejara
aisladas, por un lado a las poblaciones de encinos de este grupo de la Sierra Madre del
Sur que especiaron en Quercus laurina; por otro lado, dejé aisladas las poblaciones de la
Sierra Madre Oriental que especié en Q. affinis (Fig. 4c).

El momento en que se pudo haber dado el evento vicariante tuvo que haber sido en
el Plioceno medio o tardio, después de que la especie ancestral hubiera alcanzado una
distribucion amplia y antes de que las especies ya formadas volvieran a quedar en
contacto en el norte de Oaxaca y en el Este del 'Eje Neovolcanico Transversal.

Después de la especiacion, Q. laurina pudo haber aumentado su area de distribucién y
pudo darse un primer contacto con las poblaciones que especiaron en Q. affinis en el norte
de Oaxaca, produciendo poblaciones hibridas en esta zona (Fig. 4d). En las etapas del
Plioceno y Pleistoceno hubo fuertes pulsaciones climaticas, esto propicié que se diera una

segunda_radiacion adaptativa y diversificacion en los encinos (Valencia 1994). A las



condiciones climaticas que favorecieron aparentemente la diversificacion de los encinos,
se puede sumar la aparicién y evolucion de los roedores, particularmente ardillas, las
cuales se presume coevolucionaron con algunos grupos de fagaceas jugando el papel de

dispersoras (ver Jones 1986).

Figura 4. Posible ruta de distribucion del complejo Q. affinis-Q. launna . A. Llegada del grupo ancestral desde el sureste
de Estados Unidos. B. Migracién de poblaciones del grupo ancestral hacia el norte, hasta alcanzar el Eje Neovolcanico

Transversal. C. Evento vicariante que dejo aisladas las poblaciones que dieron origen a Q. affinis ( -«=--+-+ Yy Q. launina
( = = = -). D. Aumento de distribucion de Q. affinis y Q. laurina quedando en contacto, primero en el norte de Oaxaca
y posteriormente en la parte Este del Eje Neovolcanico Trnasversal (Modificado de Valencia 1994).

La disponibilidad de habitat y las pulsantes condiciones climaticas del Pleistoceno
pudieron conducir a desplazamientos de las poblaciones hacia latitudes y altitudes
mayores y posteriormente hacia latitudes y altitudes menores, aislando y dejando en

contacto de manera intermitente, repetidas veces, las poblaciones de Q. affinis y



Q. laurina. Asi pudieron producirse, en los casos de aislamiento, una tendencia hacia la
especiacion como respuesta a las condiciones ambientales a las que estaba sujeta la
pobiacion, seguida en el caso de contacto, de un incremento en la variabilidad de la
especie debida al rompimiento del aislamiento reprodgctivo (Valencia 1994).

Gonzalez-Rodriguez et al. (2004) evidencian la presencia de encinos hibridos del
complejo Q. laurina x Q. affinis en varias zonas entre los limites del area de distribucion de
estas dos especies (Fig. 3). Estos autores analizan morfoldgica y molecularmente 16
sitios, dos de éstos son poblaciones representativas morfoldgicamente de Q. affinis, otros
dos de Q. launnay 12 poblaciones a todo lo largo de la zona de traslapamiento, sobre el
Eje Neovolcanico Transversal y norte de Oaxaca. Los resultados sugieren que existe una
intergradacién entre Q. affinis y Q. launna en la zona de traslapamiento. Los patrones de
variacion coinciden con la hipétesis del contacto secundario del origen de la intergradacién
de ambas especies.

Para continuar con un estudio mas especifico de la estructura espacial de la zona
de hibridacion entre Q. affinis y Q. laurina, es necesario delimitar una o dos poblaciones de
hibridos y analizarlas. Futuyma y Shapiro (1995) argumentan que es importante estudiar
varios taxa en diferentes situaciones para poder correlacionar las diferencias de las
estructuras en las zonas de hibridacién tomando en cuenta caracteristicas como la edad y

la estructura de la poblacién.



Por esto, en este trabajo se midieron los atributos foliares de los hibridos que
componen dos zonas de hibridacién locales (Fig. 3), con el propdsito de robustecer las
evidencias que muestran que la hipétesis de que el contacto secundario es el factor
causante de la zona de hibridaciéon entre Q. affinis y Q. laurina, ademéas de documentar de

una manera mas fina la estructura espacial de una zona de hibridacién locali.

Objetivos
Conocer la estructura interna de dos zonas de hibndacion locales, de los hibridos de

Quercus launna y Q. affinis, mediante un analisis morfolégico de las hojas.

En tanto que los objetivos particulares son los siguientes:

1) Analizar los patrones de variacién morfolégica del complejo Q. laurina, Q. affinis, en
Tequila y Puerto Aire Ver.
2) Inferir en los procesos que pudieran originar los patrones de variacién observados en

ambas zonas.



MATERIALES Y METODOS

Sistema de estudio

Figura 5. Morfologia foliar
representativa de Q. faurnina.

Figura 6. Morfologia foliar
representativa de Q. affinis.

Quercus laurina Humb. & Bonpl. es un arbol de 10-20 m,
tronco de 40 cm de diametro o mas. Corteza escamosa en
piezas pequefas de color gris oscuro, a veces café rojizo o
casi negro. Frutos bianuales, solitarios o en pares, los
pedinculos de 2-4 mm de grueso. Cupula hemisférica, bellotas
coﬁamente ovoides. La foliacion ocurre en marzo-abril, florece
en abril-mayo. Fructifica en septiembre-diciembre (para una
descripcion detallada ver Valencia 1994). La morfologia foliar

se observa en la Fig. 5.

Quercus affinis Scheid. es un arbol perennifolio hasta de
20-25 m y 50-100 cm de diametro. Corteza escamosa, en
piezas mas 0 menos pequefas, pero con apariencia muy
rugosa en arboles viejos, de color café grisaceo oscuro o gris
oscuro y casi negro. Frutos bianuales, generalmente solitarios.
Cupulas hemisféricas o en forma de copa, bellotas de ovoides
hasta ancha o largamente elipticas {para una descripcién
detallada ver Valencia 1994). La morfologia foliar se observa

en la Fig. 6.



Los principales caracteres morfolégicos que distinguen a Q. Jaurina y Q. affinis se

presentan en la Tabla 2.

Tabla 2. Principales caracteres morfologicos que distinguen a Q. affinis y Q. laurina (Valencia 1994).

Caracter Q. affinis Q. laurina

Ramillas De 1-2.5 (-2.8)mm de diametro, De 0.9-2 {-3.7)mm de diametro,
laxamente pubescentes a casi pubescentes o glabrescentes.
glabras.

Yemas Generalmente conoidales, ovoides, En su mayoria ovoides o globosas,
2-4 (-5.5)mm de largo, (0.5-)1-1.5  rara vez conoidales, de (1-)1-3.5(-
(-2)mm de diametro. 4)mm de largo, 1-2(-2.5)mm de

diametro.

Hojas maduras Angostamente lanceoladas, Lanceoladas u ovadolanceoladas,
elipticas o eliptico-lanceoladas, elipticas o eliptico-lanceoladas, en
3.12-3.56 veces mas largas que su mayoria 2.67-3.11 veces mas
anchas. largas que anchas.

Grosor de la vena media Moderado con relacion al ancho de Delgado con relacién al ancho de
la hoja. la hoja.

Angulo de divergencia de las Agudo-estrecho a moderado. Agudo-amplio

veinas secundanas

Curso de las venas secundarias Recto u ocasionalmente curvo Curvo uniforme
abrupto.

Glandulas Sin pelos glandulares vermiformes  Ocasionalmente con pelos

glandulares vermiformes.

Nervaduras en el envés Nervaduras secundanas y Nervaduras secundanas y

terciarias planas e inconspicuas tercianas formando un reticulo mas
0 Menos Conspicuo.

Tricomas Numero de radios promedio por Numero de radios promedio por
pelo fasciculado estipitado: 13.7 pelo fasciculado estipitado: 10.7
(7-26). (7-186).

Seleccion de las zonas de hibridacion y procedimientos de muestreo

Se identificaron las zonas de traslapamiento geografico entre estas dos especies (Fig. 3).
para lo cual se tomaron en cuenta las localidades en donde se han colectado tanto

Q. laurina como Q. affinis. Las zonas elegidas fueron Tequila y Puerto Aire, Veracruz,
México (Tabla 3, Fig. 3), por las siguientes razones: i) son sitios locales en donde segln
Valencia (1994), se pudo haber dado el primer contacto entre Q. affinis y Q. launna; ii)
estas localidades constituyen zonas de hibridacién muy antiguas (Valencia 1994) y

posiblemente en ellas se éste llevando a cabo el proceso de hibridacion; iii) se escogieron
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dos poblaciones con la intencién de compararlas entre si, pues cabe la posibilidad de
encontrar patrones de variacién morfolégica, que nos indiquen procesos temporales y con
esto se tendria mas certeza de los resultados si hay una consistencia en ambas zonas; y
iv) en estas dos zonas locales existen encinos principalmente con caracteres morfoldgicos

intermedios entre Q. laurina y Q. affinis.

Tabla 3. Condiciones ambientales de las poblaciones muestreadas (INEG! 2003).

Poblacién Localizacion Vegetacion Latitud Longitud Elevacién (m)
Tequila Orizaba, Veracruz. Bosque de pino-encino  97° 04’ 18° 43 2000
Puerto Aire  Entre Orizaba, Veracruzy Bosque de encino 97° 30’ 18° 45 2400

Tehuacan, Puebla.

En Tequila se delimité una parcela de 70x50m, y en Puerto Aire una de 100x40m.
Se marcaron todos los encinos Iocalizados dentro de ambas parcelas. A cada individuo se
le midi6 el diametro del tronco y cuando se presentaba mas de un tronco se tomé el
diametro del tronco mas grande. Se registraron tas coordenadas de cada individuo dentro -
de las parcelas para conocer su ubicacion. Se colectaron ramas de los arboles en ambos
sitios y se prensaron. De cada rama prensada se eligieron 20 hojas al azar y a cada hoja
se le tomaron once medidas de caracteres morfologicos (Fig. 7). Las medidas foliares que
se registraron fueron las siguientes: /argo total (LT), largo de la Iamina (LL), largo del
peciolo (LP), ancho maximo (AM), distancia de la base al ancho maximo (BAM,; ver Fig. 7),
distancia de la base a la primera arista (B1A), distancia de la Ultima arista a la punta de la
hoja (UAPH) y el nimero de aristas (NA). Adicionalmente, se analizaron los cocientes
entre AM/LL, LP/LT y BAM/LL. Para los analisis fueron obtenidos los promedios de los

valores por arbol de cada variable.
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Figura 7. Indicacién de las medidas que se tomaron de cada una de las hojas de los encinos. LT, largo total; LL, largo de
la lamina; LP, largo del peciolo; AM, ancho maximo; BAM, distancia de la base al ancho maximo; B1A, distancia de la

base a la primera arista; UAPH, distancia de la ultima arista a la punta de la hoja.

También se realizaron varios analisis con el objetivo de evaluar las diferencias
morfolégicas existentes entre los encinos de Tequila y Puerto Aire utilizando individuos

representativos de Q. affinis y Q. laurina. Los datos que se ocuparon para dicho analisis

fueron proporcionados por A. Gonzalez-Rodriguez provenientes de poblaciones tipicas del

estado de Jalisco para Q. laurina y de Hidalgo para Q. affinis.

Analisis morfolégico

Se realiz6 un analisis de la morfologia foliar de los encinos con las once variables
registradas. Con la intencion de conocer la estructura de tamanos de los encinos se
elaboraron dos histogramas de frecuencias de los diametros del tronco.

Para examinar los patrones de variacion entre los encinos se utiliz6 un analisis de
Componentes Principales (Sokal y Rohlf 1995). Se obtuvo una matriz de datos con los

promedios de los once caracteres medidos, y posteriormente se llevé a cabo dicho
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andlisis. Partiendo del andlisis de Componentes Principales se obtuvieron los registros con
los cuales se realizé un analisis de agrupamiento (cluster analysis; SoKal y Rohlf 1995),
para representar el parecido morfolégico de los hibridos con sus progenitores. Este
analisis se obtuvo mediante el Método de Ward y de distancias euclidianas.

Para evaluar las diferencias morfoldégicas que se observan entre individuos
representativos morfolégicamente de Q. affinis y Q. laurina con los hibridos de Tequila y
Puerto Aire, se obtuvieron los estadisticos que describen la variacion de los promedios de
cada caracter medido, tanto en los encinos tipicos como en los hibridos. Mediante un
analisis de discriminantes (Sokal y Rohlf 1995) se obtuvo una matriz en donde se
observan los grupos de caracteres que explican las diferencias. Este analisis se realizd
con 6 variables morfologicas (LT, LL, LP, AM, BAM y NA). Se analizaron 35 arboles con
morfologia representativa de Q. affinis, 20 arboles de Q. launna, 152 hibridos de Tequila y
252 hibridos de Puerto Aire. Se creé una matriz de distancias euclidianas para conocer las
distancias morfologicas entre los encinos tipicos y los hibridos. Por Ultimo, para conocer el
parentesco morfologico de los hibridos de ambos sitios con sus progenitores tipicos, se
hizo analisis de agrupamiento, pero esta vez con una nueva matriz de datos de los
hibridos de ambas zonas locales y los provenientes de los individuos representativos de

Q. laurinay Q. affinis.
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RESULTADOS
En la figura 8a y b se ilustra la comparacion de la variacion morfoldgica que existe entre

los hibridos de Tequila y Puerto Aire, y los individuos puros de Q. affinis y Q. laurina.

v

Hojas de Q. afinis
(Hidalgo)

Hojas de Q. laurina
(Jalisco)

A\ 4

v

Hibridos de Tequila

Hojas de Q. affinis
(Hidalgo)

v

Hojas de Q. Jaunina
(Jalisco)

\ 4

Hibridos de Puerto Aire

A 4

Figura 8 a, b. Hojas de los hibridos de Tequila (A) y Puerto Aire (B).
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Se analizaron 152 arboles adultos en Tequila y 252 en Puerto Aire, Veracruz.
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Figura 9. Mapa de localizacion de los 152 individuos de encinos hibridos de Tequila. El tamafio de los circulos refleja el

diametro de los individuos.
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Figura 10. Mapa de localizacién de los 252 individuos de encinos hibridos de Puerto del Aire, Veracruz. El tamafio de los
circulos refleja el diametro de los organismos.

En las Figs. 9y 10 se registran la ubicacién de los encinos hibridos de ambas
zonas. Se observa que en el sitio de Puerto Aire existen mas encinos que se encuentran

dentro del intervalo de 0 a 50 cm.
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La estructura de tamafos de ambas poblaciones se observa en la Fig. 11."En
Tequila, la mayoria de los encinos de estas especies estan localizados en los intervalos de
512100y 101 a 150 cm de diametro; es decir, predominan los individuos con tamarios
intermedios (Fig. 11a). Por su parte en la poblacion de encinos de Puerto Aire prevalecen

los individuos que van de 0 a 50 y 51 a 100 cm de didmetro (Fig. 11b).

a) Tequila b) Puerto Aire
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Figura 11. Histograma de frecuencias de tamario de los encinos hibridos de a) Tequila y b) Puerto Aire, Ver.

Con los promedios obtenidos para cada uno de los caracteres medidos de las dos

poblaciones se realizo la estadistica descriptiva (Tabla 4).
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Tabla 4. Promedios de los caracteres morfolégicos que se analizaron en las hojas de 152 encinos de Tequila
y 252 de Puerto Aire, Ver.

Caracter morfologico Abreviatura Tequila Puerto Aire
Longitud total de la hoja (mm) LT 107.72 £ 36.2 89.02 +19.95
Longitud de la lamina (mm) LL 100.86 + 32.30 83.0+19.19
Longitud del peciolo (mm) LP 7.08 £ 4.69 5.96 + 2.37
Ancho maximo (mm) AM 41912478 38.44 £ 18.93
Distancia de la base al ancho maximo (mm) BAM 57.5+21.39 47.29 £ 13.08
Distancia de la base a la primer arista (mm}) B1A 29.5%16.23 26.34 +19.36
Distancia de la Ultima arista a la punta de la hoja UAPH 9.0+ 5.71 3.93+£4.55
AM/LL 0.39+0.09 0.44 £0.12
LPLT 0.06 + 0.02 0.06 +0.02
BAM/LL 0.56 £ 0.05 0.56 + 0.05
Numero de aristas NA 4.99 £ 5.52 1.90 £ 2.51

Se observa que los promedios de los caracteres analizados en los encinos de
Puerto Aire presentan en general valores menores que los encinos de Tequila (Tabla 4).
Un resultado interesante que se presenta, es que los encinos de Puerto Aire tienen en
promedio, menor numero de aristas en las hojas, sin duda estos encinos tendrian una
morfologia foliar mas parecida a Q. /aurina, porque ésta tiene menos aristas que Q. affinis
(Fig. 6).

Al realizar el analisis de componentes principales para los arboles de Tequila se
consideraron solamente dos componentes, pues estos explicaron la mayor parte de ia
varianza contenida en los caracteres analizados (71.5 %, Tabla 5). El primer componente
es explicado por las variables LT, LL, LP, AM, BAM, NA y AM/LL, en tanto que el segundo

es explicado por B1A y UAPH (Tabla 5). Para los encinos de Puerto Aire, también se
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consideraron dos componentes, explicando el 62.8 % de la varianza total. El primer

componente es explicado por LT, LL, AM, BAM y AM/LL, mientras el segundo se explica

por las variables LP y B1A (Tabla 5).

Tabla 5. Coeficientes de correlacion entre las vanables y los componentes principales.

Tequila Puerto Aire
Variable Componente 1 Componente 2 Componente 1 Componente 2
LT 0.935 -0.098 -0.802 -0.305
LL 0.918 -0.132 -0.916 -0.234
LP . 0.878 0.149 -0.171 -0.750
AM 0.972 -0.047 -0.964 0.069
BAM 0.949 -0.057 -0.960 -0.161
B1A 0.274 -0.742 0.245 -0.712
UAPH -0.319 -0.735 0.205 -0.643
NA 0.786 -0.281 -0.008 -0.446
AM/LL 0.862 0.093 -0.769 0.262
LPLT 0.521 0.392 0.268 -0.630
BAM/LL 0.556 0.154 -0.530 0.059
Vanabilidad explicada 6.457 1.413 4.585 2.335
r 0.587 0.128 0.416 0.212

Se obtuvo un diagrama de dispersion de la morfologia de los encinos, derivado del andlisis

de componentes principales para ambos sitios. Se observa que en las dos poblaciones

hay un patrén continuo de caracteres con morfologias intermedias entre los progenitores,

que van desde encinos con hojas delgadas y pequenas parecidas a Quercus affinis hasta

encinos con hojas gruesas y grandes similares a Q. /aurina (Fig. 12).
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Figura 12. Analisis de Componentes Principales de los hibridos Tequila y Puerto Aire, Ver.

Para conocer morfolégicamente, cuales encinos hibridos son similares a sus
parentales se hizo un analisis de agrupamiento (Cluster Analysis). Los resultados del
anadlisis de agrupamiento muestran que en los hibridos de ambas poblaciones (Fig. 13)
forman dos grupos: en la parte superior del arbol estan los hibridos que son mas parecidos

a Q. affinis, mientras que en la inferior estan los mas parecidos a Q. /aurina.
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Figura 13. Diagrama de arbol de los hibridos en Tequila y Puerto Aire, Ver.
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Una vez que ya se tienen identificados los hibridos de ambos sitios en términos de

sus genealogias morfologicas se exponen en los siguientes mapas (Fig. 14 y 15).
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Figura 14. Mapa de localizacion e identificacion de los hibridos dentro de la zona de hibridacién local de Tequila.
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Figura 15. Mapa de localizacion e identificacion de los 252 hibridos dentro del zona de hibridacion de Puerto del Aire,
Veracruz.

En las Figs. 14 y 15 se identifican tres tipos de morfologias en los hibridos de
ambos sitios: 1) la morfologia foliar similar a Q. affinis; 2) similar a Q. laurina y 3) una
morfologia intermedia. No se observa un patron claro en ambas localidades de distribucion
espacial al interior de las zonas de hibridacién (Figs. 14 y 15). Se describe una estructura
heterogénea, en donde los individuos hibridos se entremezclan con los tres tipos de
morfologias citadas anteriormente. Estas observaciones posiblemente denotan una

estructura en mosaico de los caracteres de hibridos.
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Partiendo de las Figs. 14 y 15, se obtuvieron las proporciones de los tres grupos
foliares de los hibridos, en términos de porcentaje de los hibridos intermedios y los que

son similares a sus progenitores.

Tabla 6. Proporciones de los hibridos para Teguila y Puerto Aire

Morfologia del hibrido Porcentaje de individuos (%)
Tequila Puerto Aire
intermedia 19.8 27.7
similar a Q. affinis 30.9 349
similar a Q. laurina 49.3 37.3
N 152 252

En ambos sitios el porcentaje de hibridos con morfologias intermedias fue mas bajo que

los hibridos que se parecen morfolégicamente a Q. launna y a Q. affinis (Tabla 6).

Se realizo un analisis de discriminantes formando tres grupos de encinos, individuos
morfologicamente representativos de Q. affinis, Q. laurina y los hibridos de Tequila y
Puerto Aire. En primer lugar se calcularon los estadisticos descriptivos para las dos zonas

hibridas y los individuos de las especies morfolégicamente representativas (Tabla 7).
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Tabla 7. Valores de cada una de las variables analizadas entre los hibridos de Tequila y Puerto Aire con los individuos
representativos de Q. affinis y Q. launina.

LT (mm) LL (mm) LP {mm) AM (mm) BAM (mm) NA

Q. affinis
63.22+9.21 59.57 + 8.49 3.48+073 17.7912.78 26.06 £ 4.44 458+ 1.56

Hibridos Tequila
1077213620 100.86+ 3230 708+469 419412478 57.53+21.39 4941552

Hibridos P. Aire
87.90 ¢ 19.21 82.28 + 18.49 5611232 37.42+16.80 46.71112.07 1.921231

Q. laurina
91.76 + 15.81 83.53 + 13.31 88113.14 28651464 43151 9.90 1.02+1.24

Se observa en la Tabla 7 que la media de los hibridos de Tequila para todas las
variables analizadas (excepto LP), es mas alta que la encontrada en ambos progenitores.
Sin embargo, esto no ocurre con los hibridos de Puerto Aire, LT y LL tienen valores
menores que los registrados en los encinos puros de Q. launina. En la poblacién de
Tequila los valores altos con respecto a los progenitores se registraron en LT, LL, AM y
BAM, aunque se observa que existe mucha variacion. En la poblacién de Puerto Aire se
registraron valores altos para BAM y AM. Los caracteres que predominaron fueron los
intermedios (LT, LL, LP y NA).

A partir del analisis de discriminantes se obtuvieron los valores con los cuales se
calcularon las distancias euclidianas que hay entre los hibridos de Puerto Aire y Tequila
con los individuos representativos de Q. affinis y Q. laurina. Los resultados se muestran en

la Tabla 8.
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Tabla 8. Matriz de distancias euclidianas entre individuos puros de Q. affinis, Q. laurina y los hibridos de ambas zonas

locales.

Poblaciones

Distancias Euclidianas

Q. affinis (Hidalgo) — Hibridos de Puerto Aire
Q. laurina (Jalisco) — Hibridos de Puerto Aire
Q. affinis — Hibrdos de Tequila
Q. laurina — Hibndos de Tequila

Q. affinis — Q. launina

7.65

3.34

577

3.44

10.69

Al comparar a los hibridos de ambas poblaciones con individuos puros de las

especies progenitoras se observa que la distancia euclidiana que existe entre los

individuos de Q. affinis y los hibridos es mayor a la que existe entre Q. laurina y los

hibridos (Tabla 8).

El analisis de discriminantes muestra dos grupos de variables con las cuales explica

la varianza total y separa a los hibridos de sus progenitores (Tabla 9).

Tabla 9. Matriz que muestra los indices de correlacién entre las variables analizadas para los hibridos y las

especies puras.

Tequila

Puerto Aire

Variable Discriminante 1 Disc. 2

LT 0.593 0.143
LL 0.617 -0.200
LP 0.371 0.322
AM 0.477 -0.238
BAM 0.710 -0.266
NA 0.030 -0.460
r 0.734 1.000

Discriminante 1 Disc. 2

0.520 0.087
0.495 0.009
0.420 0.763
0.459 -0.362
0.666 -0.221
-0.478 -0.204
0.791 1.000
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En la poblacién de Tequila las variables de LL y BAM forman la primera funcion
discriminante y son las que mejor separan a los tres grupos de individuos (hibridos, Q.
laurina y Q. affinis). En contraste, la segunda funcion discriminante esta formada por las
variables de LP y NA (Tabla 9). El primer discriminante explica el 73% del total de la
variacion contenida en las variables. En la poblacion de Puerto Aire las variables LT y
BAM son las que separan a los grupos y explican el 79% del total de la variacion
contenida.

El analisis de discriminantes se observa mejor en un mapa territorial, en donde se
grafica la relacién entre los tres grupos (hibridos de ambas zonas, individuos

representativos de Q. Jaurina e individuos de Q. affinis) (Fig. 16).
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Puerto Aire, Ver.

Discriminante 2

o

-1

-2

o Q. affinis
0 Q. laurina

5 4 3 2 a4 o 1 2 3 4 5 g © hbrdo

Discriminante 1

Figura 16. Mapa territorial de la clasificacion de los individuos puros de Q. affinis y Q. laurina con los hibridos de Tequila
y Puerto Aire, Ver.

El analisis discriminante separa los tres grupos, sin embargo los hibridos presentan
mucha variacién con respecto a los progenitores, y se observa que los hibridos son mas
parecidos a Q. /aurina. Se construyo un diagrama de arbol pero ahora uniendo a todos los

hibridos de ambas Iocalidades..
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Se observa que los hibridos se ubican por en medio de las especies progenitoras,

aunqgue hay algunos individuos que se mezclan con ellas (Figura 17).

uz

Quercus affinis

Hibridos de Puerto
Aire y Tequila

Quercus laurina
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Distancia

Figura 17. Diagrama de-arbol de los hibridos de Tequila y Puerto Aire, con las especies puras de Q. launinay Q. affinis.

También se hizo un mapa juntando a todos los hibridos (Tequila y Puerto Aire), con el
proposito de compararlos con sus progenitores (Figura 18). Se observa que el grupo de

los hibridos se coloca de manera intermedia de los grupos de Q. affinis y Q. faurina.
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Figura 18. Andlisis de discriminantes de los hibridos de Tequila y Puerto Aire (juntos); y especies puras de Q. affinis y Q.
launina.
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DISCUSION

Los resultados de este estudio proporcionan evidencia morfolégica de que Tequila y
Puerto Aire, Veracruz son dos zonas de hibridacion locales entre Quercus affinis y
Q. launina.

Los resultados presentados sobre la morfologia foliar de los hibridos entre Q.
laurina y Q. affinis que conforman las zonas locales de Tequila y Puerto Aire pueden ser
discutidos como sigue: (i) Existe gran variacion morfolégica en los caracteres foliares
analizados de los hibridos de Tequila y Puerto Aire (Tabla 4). (ii) Los caracteres
morfolégicos de las hojas, que en su-conjunto explican la mayor parte de esta variacion,
son los que representan la longitud de la misma (Tabla 5). (iii) Los hibridos de las dos
poblaciones presentan un continuo de caracteres foliares que van desde hojas similares a
los progenitores y hojas con una morfologia intermedia; aunque hay hibridos en los dos
sitios que tienen hojas morfoldgicamente mas parecidas a Q. /aurina y pocos son los que
se parecen a Q. affinis (Figs. 12y 13). (iv) Al comparar los individuos de ambas zonas de
hibridacién locales con individuos puros de las especies progenitoras se forman tres
grupos, siendo los hibridos de Puerto Aire mas parecidos a Q. faurina (Tabla 8; Fig. 16), y
v) La estructura de las zonas de hibridacién locales se semejan a una red compleja de
diferentes morfologias foliares (Figs 14 y 15).

El alto grado de variabilidad morfologica encontrada en los hibridos podria
evidenciar intercambio de genes que se da como resultado de la cruza de dos o mas
especies distintas (Barton y Hewitt 1985). En el caso de los arboles de Tequila y Puerto
Aire, ésta variacion seguramente es el resultado (al menos en parte) de la hibridacion

entre Q. laurinay Q. affinis.
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De los caracteres morfolégicos que se analizaron en los hibridos de ambas
poblaciones, los que presentaron la mas alta variacion fueron especificamente los de
longitud de la hoja (LT, LL, LP, AM, BAM y NA). La mayoria de estos caracteres pueden
ser adaptativos y por esta razon pueden exhibir atributos flexibles a las condiciones del
medio, por lo tanto van a presentar variacion, la cual se puede reflejar en la morfologia
foliar. Rieseberg (1995) discute que la mayoria de los caracteres adaptativos presentan
una herencia mendeliana simple y su gran variacion es un reflejo del intercambio genético
que se da cuando existe hibridaciéon. Por su parte, Stebbins (1959) sugiere que el alto
grado de variabilidad morfolégica y genética que existe en los hibridos puede ser
requerida en determinado momento para lograr una mejor adaptacién al medio.

Una de las aseveraciones mas comunes indica que los individuos hibridos muestran
tipicamente caracteres morfolégicos intermedios entre sus progenitores. Esto se puede
ver ilustrado en el trabajo de Rieseberg y Ellstrand (1993}, quienes hacen una compilacion
de varios estudios en donde citan las diferencias en la expresion de los caracteres
morfolégicos de los hibridos (Tabla 10). El primer renglén corresponde a la primera
generacion de hibridos (F1), aqui existe un porcentaje mayor de caracteres de los
progenitores que se expresan. Posteriormente, en el segundo renglén estan las
generaciones subsecuentes, las cuales tienen un porcentaje mayor de expresion de
caracteres nuevos en los hibridos, y por ultimo las especies hibridas, que presentarian un
porcentaje mayor en la expresion de los caracteres de los progenitores. Una posible
explicacién a la alta proporcion de caracteres de los progenitores expresados para la
primera generacion de hibridos y para las €species hibridas, podria ser que mucha de la
variacion morfologica que diferencia a las especies esta sujeta a un control genético

(Gottlieb 1984).
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Se espera que la expresion de los caracteres de los progenitores e intermedios de
los hibridos dependa de la naturaleza del control genético de un caracter en particular,
ademas de las interacciones con el ambiente.

Tabla 10. Expresién de caracleres morfologicos en hibridos de plantas (Rieseberg y Ellsatrand 1993). La N se refiere al
numero de caracteres examinados.

Clase genealdgica de los hibridos %Caracteres %Caracteres % Caracteres extremos
____intermedios progenitores 0 nuevos

Primera generacion de hibridos 446 452 10.2

(N =1,353)

Siguientes generaciones de hibridos ~ ------- — 30.6

(N =372)

Especies hibridas 3563 - 48.7 16.0

(N =319)

Existe un alto porcentaje de caracteres extremos o nuevos caracteres.presentados
por las siguientes generaciones de hibridos (Tabla 10). Diferentes explicaciones se
proponen en relacién con la alta frecuencia de nuevos caracteres en estos individuos
hibridos. El que se expresen puede deberse a diferentes razones: (i) en los hibridos hay
un incremento en las tasas de mutacion; (i) existe una accién complementaria de nuevas
combinaciones de alelos normales; (iii) puede existir una sobreexpresion de alelos o
expresion de nuevos alelos; (iv) la fijacion de alelos recesivos presentes en las formas

- heterocigotas en los progenitores; y {v) la reduccion de la estabilidad del desarrollo (Grant
1875; Rieseberg 1995). Aunque, es dificil determinar cuél o cuales de estos fenémenos
son los responsables del patrén que se observa en los hibridos. La alta frecuencia de
caracteres nuevos expresados en éstos constituye una evidencia de que el proceso de
hibridacion puede ser un recurso que genera variabilidad en donde la seleccién natural
puede actuar. Desde una perspectiva de estructura de la zona de hibridacion, estos datos
sugieren que el intervalo de caracteres intermedios de los hibridos constituye un mosaico

de caracteres parentales, intermedios y extremos.
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Al analizar con detalle las medias de los caracteres de los hibridos de Tequila con
respecto a los encinos puros de Q. affinis y Q. launna (Tabla 7), se puede hacer una
comparacion con el analisis de Rieseberg y Ellsatrand (1993). En la zona local de Tequila,
los hibridos presentan caracteres morfologicos intermedios y caracteres de los
progenitores. La longitud del peciolo y el nUmero de aristas son caracteres intermedios
entre Q. laurina y Q. affinis, mientras que la longitud total de la hoja, la longitud de la
lamina, el ancho maximo y la distancia de la base al ancho maximo pueden ser caracteres
extremos. Ello puede sugerir que hay una tendencia a la presencia de mas caracteres
extremos que intermedios, y segun Rieseberg y Ellstrand (1993), esto coincidiria Icon los
resultados obtenidos para los hibridos de las siguientes generaciones (Tabla 10).
Posiblemente en la poblacion de hibridos de Tequila estén ocurriendo varios factores,
tales como, el incremento en la tasar de mutaciéon, nuevas combinaciones de alelos,
expresion de nuevos alelos, fijacion de alelos recesivos, o bien algun otro factor de los
mencionados anteriormente (Rieseberg 1995).

Los hibridos de Puerto Aire presentan mas caracteres intermedios que caracteres
de los progenitores y caracteres extremos (Tabla 7). Los caracteres intermedios son: la
longitud total de la hoja, la longitud de la lamina, la longitud del peciolo y el nimero de
aristas, mientras que el ancho maximo y la distancia de la base al ancho maximo pueden
ser caracteres extremos. Con base en Ia tabla 10, esta poblacion guedaria situada en el
renglon de las primeras generaciones de hibridos, en donde el porcentaje de caracteres
intermedios es alto (4 de 6). Sin embargo. también pudiera ser que la poblacién de Puerto
Aire represente una especie hibrida, ya que presenta un alto porcentaje de caracteres

intermedios (Rieseberg 1995).
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Dentro de ambas zonas de hibridacién hay una fraccién menor de arboles ‘que
presentan una morfologia foliar intermedia (Tabla 6). La proporciéon de hibridos con
morfologia foliar intermedia en Tequila es 19.8%, mientras que en Puerto Aire es 27.7%.
En ambas zonas esta fraccidn es muy baja. Existe una fraccién mayor de arboles que
~ presentan hojas parecidas a un progenitor o al otro. Probablemente esto tenga que ver
con lo que dice Gottlieb (1984) acerca del control genético, Mediante el cual, la naturaleza
ejerce dicho control fuertemente para algunos caracteres por lo cual y probablemente éste
_se haya roto, solamente en pocas ocasiones (ver Gottlieb 1984). También puede deberse
a la heterogeneidad ambiental, por lo que en algun ambiente particular, un hibrido con
morfologia intermedia, puede ser mas favorecido.

Las distancias euclidianas entre los hibridos de ambas zonas y los individuos puros
de las dos especies, muestran que existe una mayor semejanza en las hojas de los
hibridos con Q. laurina (Tabla 8). Esto posiblemente se debe a la fuerte naturaleza del
control genético para algunos caracteres foliares de Q. laurina. Entre todos los hibridos
reconocidos los de Puerto Aire son los mas parecid_os (Tabla 8). Esta aseveracién también
se observa en el diagrama de arbol (cluster analysis) que se realizé para los dos sitios
(Fig. 13).

Gonzalez-Rodriguez et al. (2004) presentan resultados similares respecto al
parecido morfologico de los hibridos con Q. laurina. Ellos reportan que los encinos
examinados de la zona de Puerto Aire son mas parecidos a Q. laurina y proponen que una
de las posibles explicaciones de este fenomeno incluye a los efectos maternos, es decir,
los hibridos son mas similares a las especies del progenitor materno, como lo menciona

también Bacilieri et al. (1996a).
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En este trabajo el resultado es consistente con lo que reportan en su trabajo
Gonzéalez-Rodriguez et al., (2004). Posiblemente si ocurre un fenomeno que incluye a los
efectos maternos, aunque también puede ser que exista una seleccién contra las formas

intermedias.

Estructura de las zonas de hibridacion locales de Tequila y Puerto Aire Veracruz
La estructura morfolégica de las zonas de hibridacion locales de Tequila y Puerto Aire es
compleja (Figs. 14 y 15). Ambas zonas parecen una red de hibridos o enjambre de
hibridos, en donde basicamente se hace referencia a poblaciones compuestas en su
mayoria por hibridos con genealogias complejas, con hibridos de generaciones
avanzadas, retrocruzas, combinaciones genéticas, y algunos pocos individuos con
genotipos progenitores.

En las Figs. 14 y 15, es posible notar un patrén en donde los hibridos con
morfologias intermedias se agrupan solamente en lugares especificos dentro de las zonas
de hibridacion local. Esto es interesante de analizar pues la estructura encontrada en
ambas zonas se asemeja al modelo en mosaico que propone Harrison (1990), aunque
este fue propuesto para \explicar la estructura geografica de las poblaciones hibridas en
ambientes heterogéneos y en donde la seleccién actua (Fig. 19).

Howard et al. (1997) describen una estructura del tipo mosaico para una zona de
hibridacion entre Quercus griseay Q. gambelii. El analisis se realizd en cinco sitios
localizados en la zona de trasiapamiento dentro del area de distribucion geografica de

estas especies, encontrando que hay parches formados por especies puras y parches de

hibridos con formas intermedias y con base en esto, sugiere que el mosaicismo dentro de
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la zona de traslapamiento refleja la heterogeneidad en el ambiente. En otro estudio, Tovar-
Sanchez y Oyama (2004) reportan una estructura del tipo mosaico entre Q. crassipesy

Q. crassifolia dentro del area de traslapamiento. Ellos describen patrones de distribucién
geografica en parches de especies progenitoras e hibridos. Sin embargo, Gonzalez-
Rodriguez et al. (2004) citan una tendencia hacia una estructura del tipo clinal para la zona
de hibridacién que se genera por la distribucion geografica de Q. affinisy Q. laurina.

La estructura de las zonas de hibridacion locales de Tequila y Puerto Aire se
pueden discutir en el contexto de una estructura del tipo mosaico por las siguientes
razones: en primer lugar habria que pensar en la interaccion genotipo-ambiente (Howard

' 1982, 1986; Harrison 1986), y que esta interaccién se puede dar a una escala menor, en
ambientes heterogéneos como lo demuestran Harrison (1986, 1990) y Rand y Harrison
(1989) en la zona de hibridacion entre dos especies de grillos del género Gryllus. Ellos
encuentran una correlacion significativa entre el tipo de suelo y los diferentes genotipos de
los padres y los hibridos a una escala local. Los progenitores son encontrados
frecuen_temente en suelos arcillosos (marga), mientras que los hibridos son encontrados
en suelos arenosos. Estos autores concluyen que la correlacion genotipo-ambiente puede
darse a una escala local y es el resultado de la seleccion natural.

Aungue en este trabajo no se hicieron analisis ambientales, cabe la posibilidad de
gue en ambas zonas de hibridacion locales existan diferencias ambientales. De hecho
cuando se explica el modelo dependiente del ambiente para describir una zona de
hibridacién, es importante que exista la heterogeneidad ambiental porque asi la seleccién
natural va a tener una presion hacia los hibridos con morfologias de los progenitores y los
hibridos con morfologias intermedias y se favorecera a aquellos que estén mejor

adaptados a determinados ambientes. En el caso de Tequila y Puerto Aire probablemente
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existen ambientes distintos dentro de la zona de hibridaciéon. Algunos ambientes
favorables para hibridos con morfologias intermedias y otros para hibridos con morfologias
de los progenitores, puede ser que por esta razon se presenten tales agrupaciones para

ambos sitios y este fenomeno bien puede relacionarse con el modelo de mosaico (Fig. 19).

Figura 19. Estructura de las zonas de hibndacion de Tequila (izquierda) y Puerto Aire (derecha). Se pueden interpretar
como un modelo de tipo mosaico Las zopas rayadas representan las agrupaciones de los hibridos con morfologias
intermedias.
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En la estructura de las dos zonas de hibridacion (Fig. 19), posiblemente existen
diferentes microambientes locales que favorecen a los grupos de hibridos de formas
intermedias.

Estas agrupaciones posiblemente se deban a que individuos que se parecen
morfolbégicamente a su progenitor materno tiendan a establecerse cerca de éste, debido a
la poca dispersion de las bellotas.

Existen diferentes conceptos que predicen las consecuencias de los episodios de la
hibridacion natural. Cada uno de estos episodios involucra a la seleccion natural y/o a la
dispersion. Junto con la estimacion relativa principalmente de estos dos procesos se
puede evidenciar la ventaja de los hibridos, con esto se puede saber si |a hibridacion
produce nuevos genotipos (formas intermedias) que pueden ser en ciertos ambientes
mejores que Ios>progenitores. El escenario para estas zonas de hibridacién seria una
fuerte presion de seleccion (exdgena) dependiente del ambiente, lo que provocaria que
solamente algunos hibridos con morfologias intermedias se establecieran en ciertos
ambientes (Howard 1982, 1986; Harrison 1986). Ahora bien el otro escenario puede ser
que la seleccién actué contra las formas intermedias (seleccién endégena) o
independiente del ambiente (Barton y Hewitt 1985) y provoque la poca viabilidad o
esterilidad de los hibridos disminuyendo con el tiempo su poblacion.

Los patrones encontrados se repiten en ambas zonas, y esto posiblemente se deba
a que en las dos zonas de hibridacion estén ocurriendo los mismos procesos.
Seguramente la dinamica evolutiva que se genera en la zona de traslapamiento es distinta
a una escala geografica y en una zona local. De hecho Gonzalez-Rodriguez et al. (2004),
hacen referencia a una tendencia hacia la estructura clinal en toda el area de

traslapamiento de estas mismas especies.
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Ahora bien, ambas estructuras parecen similares, aunque con historias
poblacionales distintas como se puede observar en la Fig. 11. La zona de Puerto Aire
contiene hibridos mas jovenes que Tequila. Debido a que estos sitios estan muy cercanos
entre si
(~30 km), es posible que se trate de una sola zona de hibridacién. Si esta aseveracion es
cierta, entonces estamos nuevamente ante un escenario en donde posiblemente exista
una fuerte seleccion contra las formas intermedias y una seleccién ambiental para el
establecimiento de todos los hibridos. Esta hipotesis sustentaria la preséncia de una
estructura de tipo mosaico, caracterizada por tener patrones de variacion de los hibridos
con formas intermedias, e hibridos con formas similares a los progenitores en respuesta a
la variacion ambiental y a la seleccién a ambientes desiguales (Durrett et al., 2000).
Hacen falta mas estudios para descnbir la estructura de la zona de hibridacién, sin
embargo si se puede decir que se tiene una evidencia morfolégica de que las poblaciones
de Tequila y Puerto Aire son zonas de hibridacién y que los arboles de ambas zonas son
hibridos de Q. laurina'y Q. affinis. Aunque en este trabajo se proporcionan evidencias de
esto, es preciso incluir estudios con marcadores moleculares y diversos trabajos
ecologicos (fenologia, ecologia de la reproduccion, dispersion, genética de poblaciones,
interacciones), que nos brinden un mejor entendimiento de la estructura de estas dos

zonas hibridas locales.
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